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RESUMEN

Las redes tréficas describen las interacciones presa-depredador que ocurren
en un habitat determinado. Son herramientas utiles para analizar la complejidad y la
estabilidad, asi como la relacion entre estas propiedades, en ecosistemas naturales.
En este trabajo se estudio la estabilidad, medida mediante la conectividad ((=L/
52 donde S es el nimero de especies y L el numero de interacciones), y la relacion
complejidad-estabilidad a través de 314 redes troficas empiricas, considerando
distintos ecosistemas (dulceacuicolas, marinos y terrestres) con un amplio rango de
complejidad. Para esto se consideraron dos indicadores de estabilidad, modularidad
y el indice 'Quasi-Sign Stability’, que fueron evaluados de manera general mediante
una prueba no paramétrica (Kruskal-Wallis), y por tipo de ecosistema mediante
comparaciones pareadas post-hoc (prueba de Wilcoxon). Los resultados muestran
diferencias significativas en los indicadores de estabilidad analizados segun el tipo de
ecosistema. Con base en la modularidad, el orden creciente de estabilidad fue: redes
marinas, dulceacuicolas y terrestres; con base en el indice ‘Quasi-Sign Stability": terrestres,
marinas y dulceacuicolas. La relacion complejidad-estabilidad fue diferente no solo de
acuerdo al indicador de estabilidad considerado, sino también al tipo de ecosistema.
De esta manera, se sugiere que es fundamental considerar la multidimensionalidad de
la estabilidad al evaluarla especificamente y en el contexto de la relacion complejidad-
estabilidad en redes troficas, al igual que el tipo de ecosistema.

Palabras clave: interaccién presa-depredador, modularidad, ‘Quasi-Sign Stability’,
ecosistema dulceacuicola, ecosistema marino, ecosistema terrestre.
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N ARINA & COLBRUNN

Complexity and stability in food webs:

an empirical analysis

ABSTRACT

Food webs describe the predator-prey interactions that occur in a given habitat.
They are useful tools for analyzing complexity and stability, as well as the relationship
between these properties, in natural ecosystems. In this work we studied stability,
measured as connectance ((=L/S?, where S is the number of species and L the number
of interactions), and the complexity-stability relationship in 314 empirical food webs
considering different type of ecosystems (freshwater, marine and terrestrial) in a wide
complexity range. For this we considered two indicators of stability, modularity and the
‘Quasi-Sign Stability" index, which we evaluated generally using a non-parametric test
(Kruskal-Wallis), and by ecosystem type applying post-hoc comparisons (Wilcoxon test).
Our results show significant differences in the stability indicators analyzed according
to the type of ecosystem. Based on modularity, the increasing order of stability was:
marine, freshwater and terrestrial networks: based on the ‘Quasi-Sign Stability’ index:
terrestrial, marine and freshwater. The complexity-stability relationship was different
not only according to the stability indicator considered, but also the type of ecosystem.
In this sense, we suggest that it is essential to consider the multidimensionality of
stability when evaluating it specifically and in the context of the complexity-stability
relationship in food webs, as well as the type of ecosystem.

Keywords: prey-predator interactions, modularity, Quasi-Sign Stability,
freshwater ecosystem, marine ecosystem, terrestrial ecosystem.

INTRODUCCION

Los ecosistemas naturales estan compuestos por una gran diversidad de especies
y sus interacciones. Una forma de abordar esta diversidad es mediante el concepto
de red trofica, que describe la red de interacciones ecoldgicas (presa-depredador)
que ocurren con mas frecuencia entre especies en un ecosistema (Pascual & Dunne,
2005). Entender los patrones en la estructura y funcion de las redes ecoldgicas a
escala local y global es crucial para comprender aspectos fundamentales y aplicados
de la ecologia y la biogeografia (Windsor et a/ 2023). Particularmente la relacion
entre la complejidad y la estabilidad de las redes troficas es de vital importancia para
el mantenimiento y la conservacion de todos los servicios naturales que brindan los
ecosistemas (Montoya et a/ 2003).
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El estudio de la complejidad y la estabilidad en redes troficas utilizando la teoria de
redes comenzoé en la década de 1970 con el analisis de comunidades terrestres y dulceacuicolas
(Briand & Cohen, 1987; Cohen & Stephens, 1978; May, 1973). Durante esta época, May (1973)
sugirio de manera teorica, la relacion entre complejidad (analizada mediante la conectividad, es
decir, el nUmero de interacciones y el niUmero de especies) y estabilidad, de esta manera a mayor
conectividad de la red, menor estabilidad. Asi se generd una contradiccion entre la persistencia
de ecosistemas naturales muy diversos (Naeem & Li, 1997; Paine, 1966) y la hipdtesis de May.
Con el advenimiento de redes troficas empiricas de mayor resolucion (i.e. mayor representacion
de especies biologicas que de grupos funcionales agregados), asi como nuevas metodologias
para estimar la estabilidad, el debate complejidad-estabilidad tomo relevancia como una linea
de investigacion en la ecologia (Allesina & Tang, 2015; Jacquet et a/ 2016; McCann, 2000; Mougi,
2022; Namba, 2015).

El debate complejidad-estabilidad sigue en discusion en la actualidad, hecho que se sustenta
por los resultados contradictorios (Landi et a/ 2018) y, sobre todo, por la multidimensionalidad
del concepto de estabilidad (Dominguez-Garcia et a/. 2019; Donohue et a/ 2016). El andlisis de
estabilidad en redes troficas puede abordarse de manera directa e indirecta. En este Gltimo caso,
existen ciertas propiedades estructurales de la red que se utilizan como indicadores de estabilidad
ya que describen dimensiones de la misma, como la resistencia ante perturbaciones. Asimismo, el
modularidad, es uno de estos indicadores, por lo que establece cuan fuerte es la cohesién, es decir,
la cantidad de interacciones entre especies de un mismo madulo con respecto a otros modulos
(Krause et al 2003). Se espera que redes tréficas mas modulares (i.e. con mayor cohesién), sean
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mas resistentes a perturbaciones debido a que los mddulos actuarian previniendo la dispersion
al resto de las especies de la red (Grilli et a/ 2016). Existen otros indicadores, que analizan la
estabilidad de manera directa. Uno de ellos es el indice Quasi-Sign Stability’ (QSS), que analiza
la estabilidad local de la red revelando la amplificacion de pequenas perturbaciones cerca del
punto de equilibrio (Allesina & Pascual, 2008), de esta manera aborda la resiliencia de la red.

Recientemente se ha sugerido que una de las maneras para mejorar la comprension entre
complejidad y estabilidad es investigar las relaciones entre estas propiedades a través de diferentes
escalas, como la local y regional, asi como a través de los gradientes de complejidad de la red
(Windsor et al 2023). El presente trabajo tiene como objetivo general estudiar la estabilidad y
la relacién complejidad-estabilidad en redes troficas empiricas considerando un rango amplio
de complejidad y una variedad de ecosistemas. Para esto se analizaron dos propiedades de la
estabilidad: modularidad e indice QSS. Estas propiedades se evaluaron de manera general, es
decir sin considerar el tipo de ecosistema, y particularmente para ecosistemas dulceacuicolas,
marinos y terrestres.

MATERIALES Y METODOS
Base de datos

Se consideraron dos repositorios publicos de redes troficas empiricas para construir la base
de datos. Dichos repositorios han sido utilizados en diferentes trabajos de investigacion (Brose
et al 2019; Marina et al 2018; Perkins et a/ 2022). Uno de los repositorios es ‘GATEWAy' (GlobAL
daTabasE of traits and food Web Architecture) (Brose, 2018), y contiene informacion sobre 290
redes troficas de distintas latitudes y ecosistemas. El otro repositorio esta almacenado en el
paquete de R ‘multiweb’, y contiene 29 redes troficas complejas de ecosistemas marinos (Saravia,
2022, https://github.com/Isaravia/multiweb). Se descartaron aquellas redes tréficas que tenian
mas de un componente, es decir que presentaban grupos de especies troficas desconectados
entre si. De acuerdo a los metadatos provistos por los repositorios, se clasificaron las redes de
acuerdo al tipo de ecosistema: dulceacuicola, marino o terrestre.

La base de datos esta compuesta por 314 redes tréficas empiricas, que varian de 10 a
521 en el numero de especies y de 16 a 15.821 en el nimero de interacciones, y que pertenecen
a ecosistemas dulceacuicolas (n = 81), marinos (n = 160) y terrestres (n = 73) (Fig. 1).

Propiedades de complejidad y estabilidad

Existen diferentes propiedades que caracterizan la complejidad de una red trofica. Estas
son: el numero de especies (S), el nimero de interacciones (L), la densidad de interacciones (L/S)
y la conectividad (L/5?) (Martinez, 1992). En este trabajo se considero la conectividad como
propiedad resumen de la complejidad, porque tiene en cuenta ambos componentes de una red,
las especies y sus interacciones, y revela la proporcion de interacciones reales con respecto a la
posible cantidad de interacciones (Dunne et a/. 2002).

Para analizar la estabilidad de las redes tréficas se tuvieron en cuenta dos propiedades:
1) modularidad y 2) indice 'Quasi-Sign Stability’. La modularidad caracteriza la fuerza, en
cantidad de interacciones, con la que ciertas especies se conectan entre si formando grupos
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(mo6dulos) con respecto a especies de otros grupos. Redes mas modulares son mas estables,
ya que los modulos previenen la dispersion de perturbaciones a lo largo de la red (Grilli et al.
2016; Stouffer & Bascompte, 2011). Se calcula como la diferencia entre las interacciones reales
y las esperadas dentro de los modulos dividida por el nimero total de interacciones. Se uso el
algoritmo estocastico ‘simulated annealing’ (Guimera & Nunes Amaral, 2005), que asume que
las especies de un mismo modulo tienen mas interacciones de las que se esperarian en una red
aleatoria. De esta forma, la ecuacion para calcular la modularidad se define como:

donde s es el numero total de médulos, Is es el numero de interacciones entre especies
del mismo maédulo, ds es la suma de las interacciones totales de las especies del modulo y L es
el numero total de interacciones de la red. Esto quiere decir que cuanto mayor sea la cantidad
de interacciones entre especies del mismo modulo, mayor serd la modularidad de la red. Es
importante aclarar que se considero el valor de modularidad y no la cantidad de modulos como
medida indirecta de la estabilidad.

El indice 'Quasi-Sign Stability’ (QSS) es una medida directa de la estabilidad que revela
la amplificacion o no de pequenas perturbaciones cerca del punto de equilibrio (Allesina &
Pascual, 2008). Para describir la estabilidad local de la red trofica se considerd la parte real del
autovalor mas grande de las matrices comunitarias o matriz jacobiana. Para ello se simularon
matrices aleatorias de la red a analizar manteniendo el signo de la interaccion, en este caso
positivo para el depredador y negativo para la presa. Cuanto mas negativo o cercano a cero sea
el autovalor, mayor serd la probabilidad de que las perturbaciones no se amplifiquen en la red
trofica manteniendo asi el equilibrio. Cuanto mas positivo o alejado del cero sea el autovalor,
mayor serd la probabilidad de amplificacion de las perturbaciones a lo largo de la red trofica,
eventualmente convergiendo a un nuevo régimen ecoldgico (Yletyinen et a/ 2016).

Analisis de complejidad y estabilidad

Con el objetivo de evaluar posibles diferencias en la modularidad y el indice QSS segun el tipo
de ecosistema, se realizd la prueba no paramétrica de Kruskal-Wallis utilizando como factor el tipo
de ecosistema (dulceacuicola, marino y terrestre) y, en el caso de encontrar diferencias significativas,
post-hoc comparaciones pareadas mediante la prueba de Wilcoxon (Dodge, 2008). Todas las redes
troficas se consideraron en dichas evaluaciones, sin importar el rango de interacciones o conectividad.
Ademas, con el objetivo de evaluar el efecto del tamano de muestra en las diferencias observadas
se estimo el estadistico ‘epsilon-squared’ €2 (King et a/ 2018) por pares (marino vs terrestre,
marino vs dulceacuicola, terrestre vs dulceacuicola) y para cada propiedad de estabilidad utilizada
(modularidad e indice QSS). Para decidir sobre el efecto se utilizaron los siguientes rangos: < 0.08
(bajo), 0.08 — 0.26 (medio), > 0.26 (alto) (Vargha & Delaney, 2000).

Para estudiar la relacion entre complejidad y las propiedades de estabilidad descriptas
anteriormente, se realizaron analisis de regresion lineal (utilizando la media) y regresion por cuantiles.
Cuando la dispersion de los datos de la variable dependiente era amplia, se llevd a cabo regresion por
cuantiles (25, 50 y 75) y se evaluaron posibles diferencias significativas mediante un analisis de la
varianza (Wilkinson & Rogers, 1973). La influencia del tipo de ecosistema en la relacion complejidad-
estabilidad se evalud analizando posibles diferencias significativas en las tendencias lineales de las
regresiones lineales mediante una prueba pareada post-hoc (Lenth, 2022).
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Complejidad

Todos los analisis se llevaron a cabo con el software R (Team, 2022) utilizando los siguientes
paquetes: stats (Team, 2022), dplyr (Wickham et a/. 2022), igraph (Csardi & Nepusz, 2006) y
multiweb (Saravia, 2022). La base de datos y el codigo desarrollado para el analisis de los datos
se encuentra en https://github.com/TomasMarina/Estabilidad-Complejidad.

RESULTADOS
Estabilidad segun el tipo de ecosistema

Se encontraron diferencias en las propiedades de estabilidad analizadas de acuerdo al
tipo de ecosistema (Fig. 2).

En el caso de la modularidad, la prueba de Kruskal-Wallis mostro diferencias significativas
(e2=3741,p< 0,001y la prueba pareada de Wilcoxon determino diferencias entre redes troficas
dulceacuicolas y marinas (p = 0,02), siendo mayor la modularidad en redes dulceacuicolas; y
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entre marinas y terrestres (p < 0,001), siendo mayor en redes terrestres. El efecto del tamano
de la muestra fue bajo-medio en todas las comparaciones (¢ < 0,19).

En el caso del indice QSS, la prueba de Kruskal-Wallis mostro diferencias significativas (X?
= 96,55, p < 0,001). La prueba pareada de Wilcoxon determino diferencias entre redes troficas
dulceacuicolas y terrestres (p < 0,001), mostrando menor QSS en redes dulceacuicolas; y entre
marinas y terrestres (p < 0,001), mostrando menor QSS en redes marinas. El efecto del tamafo
de la muestra fue medio-alto en todas las comparaciones (g? < 0.42), es decir, que las diferencias
deben ser consideradas con cierto recaudo.

Relacion complejidad-estabilidad

La relacion complejidad-estabilidad en las redes troficas estudiadas fue diferente de
acuerdo a la propiedad de estabilidad considerada (Fig. 3).

En términos generales, es decir, sin tener en cuenta el tipo de ecosistema, la relacion
complejidad-modularidad fue negativa, donde redes con mayor conectividad presentaron valores
de modularidad relativamente mas bajos. Para el caso de la relacion complejidad-indice QSS,
las lineas de regresion mostraron diferentes pendientes como consecuencia de una amplia
dispersion en los valores del indice. Las regresiones lineales de los cuantiles 50 y 25 del indice
mostraron pendientes hacia valores de mayor estabilidad (i.e. mas cercanos a cero) a medida
que aumentaba la complejidad. Sin embargo, la regresion del cuantil 75, que representa a redes
troficas relativamente mas estables, presenté un comportamiento uniforme a lo largo del eje
de variacion de complejidad.
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Complejidad

Al considerar el tipo de ecosistema, ‘dulceacuicola’, ‘marino’ y ‘terrestre’, la relacién
complejidad-estabilidad fue similar y negativa cuando se considero la modularidad como propiedad
de estabilidad (Fig. 4, panel superior). Por otro lado, la relacion complejidad-indice QSS presento
distintas tendencias y diferencias significativas entre los ecosistemas dulceacuicola y marino
(prueba pareada, < 0,001). Las redes troficas de ecosistemas dulceacuicolas presentaron una
tendencia negativa, donde redes mas complejas fueron menos estables; mientras que las redes
marinas mas complejas mostraron mayor estabilidad (indice QSS mas cercano a cero) (Fig. 4,
panel inferior).

DISCUSION

La busqueda de similitudes y diferencias entre ecosistemas ha dado lugar al conocimiento
de algunos de los mas informativos patrones y procesos de la ecologia (Shurin et a/ 2005). Sin
embargo, es a partir de las ultimas décadas donde comparaciones directas y cuantitativas se han
empezado a realizar como consecuencia de |la disponibilidad de grandes bases de datos (Allesina
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& Pascual, 2008; Brose et a/. 2019; Marina et al. 2018). En este trabajo se describe, por primera
vez, la multidimensionalidad de la estabilidad y |a relacion complejidad-estabilidad utilizando una
base de datos de mas de 300 redes tréficas empiricas cubriendo un rango amplio de complejidad
en distintos tipos de ecosistemas.

Estabilidad

Nuestros resultados muestran que la estabilidad de las redes troficas varia segun el
ecosistema. Las redes troficas terrestres y marinas son distintas considerando no solo indicadores
indirectos (modularidad) sino también directos de estabilidad (indice QSS). En este sentido,
existen diferencias importantes entre las redes acuaticas en general (dulceacuicola + marina) y las
terrestres. Los ecosistemas acuaticos y terrestres son contrastantes en sus procesos bioldgicos
y ecologicos, como la tasa de crecimiento de los productores primarios (Cebrian & Lartigue,
2004), la incidencia de caracteristicas de las especies (tamafo corporal) en las interacciones
presa-depredador (Yodzis & Innes, 1992) vy el flujo de energia (Nowlin et a/ 2008).

El acoplamiento de habitats y el subsidio de energia diferencial podrian explicar que las
redes troficas acuaticas sean relativamente mas estables (indice QSS mas cercano a cero) que
las terrestres. En general, los ecosistemas acuaticos reciben mas subsidios de recursos aloctonos
(tanto organicos como inorganicos) que los terrestres (Pace et o/ 2004; Rodriguez-Florez et al
2023). En particular la materia organica o detrito sustenta altos niveles de produccion secundaria,
generando asi una comunidad diversa de especies detritivoras. Dichas especies acumulan menos
biomasa y son mas eficientes en el reciclado de materia en los ecosistemas acuaticos que en
los terrestres (Cebrian, 2004; Cebrian & Lartigue, 2004). Estas diferencias en la estructura y
funcionamiento tréfico podrian sustentar redes troficas acuaticas mas estables en comparacion
con las terrestres.

Relacion complejidad-estabilidad

Este trabajo muestra que la relacion complejidad-estabilidad varia de acuerdo al indicador
de estabilidad considerado y sequn el tipo de ecosistema evaluado.

El debate complejidad-estabilidad en redes troficas, que se origind a partir del trabajo de
May (1973), ha generado una vasta cantidad de trabajos de investigacion teoricos y empiricos.
Existen tantas investigaciones que sugieren una relacién negativa entre complejidad y estabilidad,
como investigaciones que sugieren lo contrario (ver tabla 4 en Landi et a/ (2018)). Esto se basa en
la diversidad de indicadores de complejidad utilizados (e.g. numero de especies, conectividad), pero
sobre todo en los referidos a |a estabilidad debido a su naturaleza multidimensional (Dominguez-
Garcia et al 2019; Donohue et g/ 2016). Nuestros resultados no escapan a esta realidad, ya
que describen una relacion claramente negativa entre complejidad y estabilidad al considerar
la modularidad como indicador, y relaciones positivas y uniformes con respecto al indice QSS.

La relacién negativa entre complejidad y modularidad que se encontré no solo a nivel
general, sino para cada uno de los tipos de ecosistema, confirma lo sugerido originalmente y de
manera teorica por May (1973). Las redes troficas empiricas de menor conectividad, propiedad
utilizada para describir la complejidad, suelen representar ecosistemas naturales grandes,
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donde la estructura de las redes es la de subgrupos de especies mas conectados entre si que
con el resto de las especies, incrementando asi la modularidad (Frelat et o/ 2022; Kortsch et
al 2015; Rodriguez et a/ 2022). Por otro lado, la baja modularidad en redes tréficas empiricas
podria deberse a una alta proporcién de especies generalistas y/u omnivoras observada en
ecosistemas naturales (Digel et a/ 2014; Thompson et al. 2007), donde las interacciones entre
modulos reducirian la formacion de subgrupos.

El indicador de estabilidad QSS es un indice relativamente novedoso (Allesina & Pascual,
2008); de hecho, esta es la primera vez que es utilizado en una base grande de datos empiricos.
Nuestros resultados plantean diferencias en la relacion complejidad-estabilidad de acuerdo a
la estabilidad relativa de las redes troficas. Redes relativamente menos estables aumentarian
su estabilidad con la complejidad, describiendo una relacion complejidad-estabilidad positiva.
Esto sugiere que en este tipo de redes, la complejidad (conectividad) aumentaria la robustez
y actuaria previniendo el colapso frente a perturbaciones (extinciones de especies) (Dunne &
Williams, 2009; Gilbert, 2009). Esta relacion positiva pareceria ser propia de redes troficas de
ecosistemas marinos. Por otro lado, nuestros resultados sugieren que redes mas estables son
invariantes a variaciones en la complejidad, estableciendo una relacion complejidad-estabilidad
uniforme. Esta ausencia de relacion fue propuesta originalmente por Jacquet et a/ (2016) luego
de analizar 116 redes troficas empiricas cuantitativas (considerando la fuerza de interaccion) de
ecosistemas dulceacuicolas, marinos vy terrestres. Los autores concluyen que las propiedades
clasicas de complejidad (numero de especies, conectividad y fuerza de interaccion) no estan
asociadas con la estabilidad en redes troficas empiricas. Nuestro trabajo confirma dicho patron
extendiéndolo a redes cualitativas, donde solo la presencia-ausencia de la interaccion (topologia)
es analizada, pero restringiéndolo a redes troficas empiricas de ecosistemas terrestres.

La relacion complejidad-estabilidad (indice QSS) claramente negativa en redes troficas
dulceacuicolas es opuesta a la de sus pares marinas y terrestres. Sin embargo, sigue el patron
descripto cuando se considera la modularidad como indicador de estabilidad. Aqui la alta proporcién
de especies generalistas y omnivoras tendria un rol particularmente crucial en la estabilidad de
las redes de ecosistemas de agua dulce (Blanchette et a/ 2014; Thompson et a/. 2012).

CONCLUSIONES

Se concluye que es fundamental considerar el tipo de ecosistema al evaluar la estabilidad
y la relacion complejidad-estabilidad en redes troficas. En este trabajo se demostrd que redes de
diferentes ecosistemas (dulceacuicola vs marino) pueden presentar relaciones opuestas. De la
misma manera, se enfatiza que abordar la estabilidad en sus multiples dimensiones (resiliencia,
resistencia), asi como las distintas relaciones con la complejidad, es esencial para comprender
el impacto real de cambios antropogénicos y ambientales en ecosistemas complejos.
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